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RESUMEN
La transición del estado vegetativo al reproductivo de las plantas es la floración. Los mecanismos de señalización internos 
como la edad y el ciclo circadiano, y los externos como el fotoperiodo y temperatura, generan en las plantas un tiempo 
de floración determinado. La compresión de los mecanismos moleculares que controlan ambos procesos ha avanzado 
con creces al emplear Arabidopsis thaliana como planta modelo para estudios genéticos y moleculares. El conocimiento 
de los genes y su función en el control e inducción de la floración ha permitido identificar genes homólogos en otras 
plantas debido a que los componentes moleculares están conservados, sin embargo la actividad y funcionalidad de cada 
gen es distinta entre familias y géneros. A pesar de los avances y conocimiento en la regulación de la floración en otras 
plantas, principalmente gramíneas (Poaceae), aún se desconoce el grado de conservación funcional y participación que 
tienen los genes que controlan el tiempo de floración en cultivos y plantas tropicales y subtropicales. En esta revisión se 
plantea el panorama actual así como la necesidad de estudiar estos mecanismos en especies de interés nacional y local 
para México.
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ABSTRACT
The transition from the vegetative to the reproductive stage of plants is flowering. Internal signaling mechanisms 
such as age and circadian cycle, and external ones, such as photoperiod and temperature, generate a specific 
flowering time in plants. The understanding of the molecular mechanisms that control both processes has advanced 
by when using Arabidopsis thaliana as model plant for genetic and molecular studies. The knowledge of genes and 
their function in the control and induction of flowering has allowed the identification of homologous genes in other 
plants the conservation of the molecular components however, the activity and functionality of ea ch 
gene is different between families and genera. Despite the advances and understanding of the 
regulation of flowering in other plants, primarily grasses (Poaceae), the degree of functional 
conservation and participation of genes in flowering time, is still unknown in tropical and 
subtropical plants. In this revision, the current outlook as well as the need 
to study these mechanisms in species of national and local interest to 
México is presented.
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a floración es el evento más 
importante en la vida de una 
planta debido a que el éxito 
de la misma asegura su repro-
ducción y huella genética en las si-
guientes generaciones. La transición 
del estado vegetativo al reproducti-
vo que conlleva a la floración ocurre 
en un momento determinado y va-
riable entre especies, pero siempre 
ocurre en el momento en el cual se 
maximiza la supervivencia de la des-
cendencia. La producción de flores 
en el momento incorrecto, las ex-
pone a condiciones climáticas ad-
versas, a ausencia o disminución de 
polinizadores, y producción de se-
millas inmaduras, entre otras (Ama-
sino et al. 2010a). En consecuencia 
no resulta sorprendente que la in-
ducción de la floración en las plan-
tas sea un mecanismo sumamente 
controlado, preciso y coordinado 
con el ambiente. Las plantas se divi-
den con base en su ciclo reproducti-
vo en monocárpicas y policárpicas; 
las primeras cumplen con su ciclo 
de vida desde la germinación hasta 
la floración, tras lo cual se produce 
la senescencia y muerte del indivi-
duo; mientras que las segundas una 
vez alcanzada la madurez, presentas 
varios o múltiples ciclos de floración 
debido a que a diferencia de las mo-
nocárpicas, conservan meristemos 
apicales en estado vegetativo. In-
dependientemente de esta natura-
leza evolutiva, las vías de inducción 
de la floración están parcialmente 
conservadas entre las embriofitas 
(Bratzel et al., 2015). En la presente 
revisión se describen brevemente 
los distintos procesos que conllevan 
a la floración con un enfoque en los 
mecanismos moleculares, particu-
larmente los genes y su expresión, 
que subyacen en este evento fisio-
lógico, partiendo de la información 
generada en Arabidopsis thaliana, 
especie modelo en genética y biología molecular, así como, avances descri-
tos en cultivos de gramíneas (Poaceae), para finalmente explorar y descubrir 
“el estado del arte” respecto a la floración en cultivos perennes y tropicales.
Vías de Inducción de la Floración
Fotoperiodo
La transición del estado vegetativo al reproductivo es inducida por la duración 
del fotoperiodo, la mayor o menor exposición de las plantas a la cantidad de 
horas de irradiación solar es una señal ambiental crucial para determinar las 
estaciones y época del año. Las plantas perciben la luz vía los fotorreceptores, 
dentro los cuales la familia de los fitocromos (phytochromes) compuesta por 
PHYA, PHYB, PHYC, PHYD y PHYE es la responsable de captar la luz roja y roja 
lejana; mientras que los criptocromos (crytochromes) CRY1 y CRY2, de per-
cibir la luz azul. Aunque existen otros fotoreceptores, estos grupos y en parti-
cular PHYA, PHYB, CRY1 y CRY2 son los principales en percibir y transducir la 
señal luminosa a la planta. Sin embargo, las plantas no solamente responden 
al tipo y cantidad de luz y estas señales no bastan para inducir la floración 
por fotoperiodo ya que subyace un mecanismo molecular conocido como 
ritmo o reloj circadiano. Este último es un mecanismo molecular constituido 
por asas de regulación transcripcionales y traduccionales responsable de la 
coordinación de eventos fisiológicos y metabólicos de forma sincrónica y 
rítmica aún en ausencia de un estímulo luminoso mediante el control de la 
expresión genética. En consecuencia, la expresión del gen GIGANTEA (GI) 
es cíclica día con día con un máximo de expresión y de síntesis de dicha 
proteína aproximadamente 12 horas después del amanecer en A. thaliana. GI 
induce la expresión de CONSTANS (CO), siempre y cuando la primera forme 
un complejo con FLAVIN BINDING KELCH REPEAT (FKF1), la cual es fotosen-
sible y estabilizada por luz azul. Bajo fotoperiodos cortos la expresión de CO 
se ve reducida y los niveles de proteína son mínimos puesto que el complejo 
GI-FKF1 es degradado por otras moléculas en la obscuridad; sin embargo el 
aumento en las horas de exposición a la luz favorece la expresión de CO, por 
acción del complejo GI-FKF1 (Figura 1). La coincidencia de los altos niveles de 
CO con fotoperiodos largos permite inducir a FLOWERING LOCUS T (FT), el 
florígeno de las plantas, ya que su RNA mensajero (mRNA) migra a través de 
los haces vasculares, y una vez en el meristemo promueva la floración me-
diante la inducción de genes de identidad floral como APETALA1 (AP1), SUP-
PRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS1 (SOC1) y FRUITFUL (FUL) 
entre otros (Amasino et al., 2010a, Song et al., 2015, Bratzel et al., 2015). A lo 
anterior se le conoce como el “modelo de coincidencia externa” propuesto 
en la década de los sesentas por los cronobiólogos Pittendrigh y Minis quie-
nes a su vez siguieron la hipótesis originalmente hecha por Edward Bünning 
en 1936 (Song et al., 2015).
Vernalización
Consiste en el proceso por el cual la exposición al frío por un periodo de-
terminado proporciona competencia para que los meristemos de la planta 
florezcan. El lapso requerido de temperaturas bajas es suficientemente lar-
go para que las plantas puedan distinguir una helada temporal del adveni-
miento del invierno. Las plantas que presentan vernalización, no florecen 
aún bajo un fotoperiodo prolongado sino hasta haber sido expuestas al frío 
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por varios días (Amasino et al., 2010a,b). Este mecanis-
mo es común en plantas de climas templados y evita 
que la floración se produzca en invierno. El bloqueo 
de la floración es producido por la acción conjunta de 
FLOWERING LOCUS C (FLC) y FRIGIDA (FRI), la expre-
sión de los cuales se ve inducida a bajas temperaturas. 
Los productos de estos genes reprimen la expresión de 
FT, SOC1 y FD por unión a sus promotores (Amasino 
et al., 2010a,b). Evolutivamente la vernalización surgió 
después de la era glacial por lo cual el mecanismo y 
requerimientos del mismo es variable entre las angioes-
permas (Bratzel et al., 2015).
Vía autónoma 
Se considera como la vía de floración más antigua pues-
to que está presente desde musgos y helechos hasta las 
plantas superiores. La vía autónoma se refiere a la edad 
de la planta, la cual en un estadio juvenil no responde 
a estímulos ambientales, tales como luz y temperatura, 
y por lo tanto no se induce la floración (Bratzel et al., 
2015). Una vez que la planta o sus meristemos pasan 
del estado juvenil al competente se vuelven responsi-
vos y en consecuencia se presenta la floración. En esta 
vía participa primordialmente el microRNA 156 (miRNA) 
que actúa sobre varios genes. Esta vía no sólo regula la 
transición del estado vegetativo al reproductivo, sino la 
transición del estado juvenil al adulto de la planta (Bratzel 
et al., 2015); por lo tanto en la vía autónoma el estado 
homeostático de la planta, incluyendo carbohidratos, 
minerales y hormonas, son determinantes en la madurez 
de la planta. En particular las giberelinas que se asocian 
con la floración al promover la expresión de genes de 
identidad floral como SOC1 y LEAFY (LFY).
Floración en cultivos: 
gramíneas
Los mecanismos de flo-
ración están parcialmen-
te conservados en otras 
plantas, el grado de con-
servación es tanto evolu-
tivo como ambiental. La 
domesticación de cultivos 
y selección se realizó bus-
cando las mejores carac-
terísticas que los humanos 
determinaron como tales; 
sin saberlo la domesti-
cación favoreció la con-
servación y dispersión de 
mutaciones que permitió a 
diversos cultivos adaptarse a nuevas latitudes y condicio-
nes climáticas. Así el maíz (Zea mays L.), sorgo (Sorghum 
spp.), papa (Solanum tuberosum) y arroz (Oryza sativa) 
pasaron de latitudes tropicales a subtropicales, y el tri-
go (Triticum spp.), centeno (Secale cereale L.), cebada 
(Hordeum vulgare) del subtrópico a latitudes más pola-
res (Nakamichi et al. 2015). Los estudios genómicos han 
permitido observar como modificaciones genéticas en 
la vía del fotoperiodo contribuyeron a la dispersión nor-
te-sur de los cultivos y su diseminación a lo largo del pla-
neta (Nakamichi et al., 2015). Consecuentemente estas 
adaptaciones subyacen en los genes que activan o re-
primen la floración por el fotoperiodo incluyendo genes 
del ciclo circadiano. Actualmente se han descrito genes 
homólogos y ortólogos en otros cultivos que incluyen: 
FT, TERMINAL FLOWER 1 (TFL1), CO, EARLY FLOWERING 
3 (ELF3), EARLY FLOWERING 4 (ELF4), GI, FLC, PSEUDO 
RESPONSE REGULATOR (PRR7), entre otros (Blümel et 
al., 2015).
En trigo y cebada, el gen PHOTOPERIOD 1 (PPD1) es 
el determinante en provocar que estos cultivos florez-
can bajo fotoperiodos largos; sin embargo mutaciones 
en dicho gen, presentes en distintas variedades, hacen 
que el cultivo florezca en días con en fotoperiodo corto 
(Song et al., 2015). Interesantemente este gen es homó-
logo a PRR7 de A. thaliana, el cual participa en los ritmos 
circadianos. En arroz, que es una planta que florece en 
días cortos, existen dos vías del fotoperiodo, el módulo 
Hd1-Hd3a (HEADING DATE) que es similar al CO-FT de 
A. thaliana y la vía Ghd7-Ehd1 (GRAIN NUMBER, PLANT 
HEIGHT AND BEADING DATE 7 – EARLY HEADING DATE 
1). En estos cultivos y otros cereales se ha observado que 
Figura 1. Regulación  e Inducción de la Floración por el Fotoperiodo. Tanto la expresión del gen GIGAN-
TEA (GI) como la acumulación de su proteína tiene un comportamiento rítmico con una periodicidad de 
24 horas (línea morada). Bajo fotoperiodos con 12 o más horas de luz, GI forma un complejo con FKF1 el 
cual es estabilizado por la luz azul (línea azul segmentada), el cual coincide con el máximo de expresión 
de l mRNA de CO (línea roja punteada) y permite la expresión de FT (línea verde punteada) con la conse-
cuente migración de su mRNA a través del floema a los meristemos apicales. En cambio en fotoperiodos 
cortos, el complejo GI-FKF1 es inestable y no coincide con el máximo de expresión de CO y por lo tanto 
los niveles de expresión de FT son mínimos.
53
Floración en plantas tropicales y subtropicales
AGRO
PRODUCTIVIDAD
las modificaciones en el tiempo de 
floración están sumamente relacio-
nadas con la formación y número 
de semillas (Song et al., 2015).
Floración en plantas perennes
A diferencia de las plantas anuales y 
bianuales, las perenes llevan a cabo 
repetidos ciclos de floración a lo lar-
go de su vida. Consecuentemente 
los estímulos ambientales y las vías 
de floración antes descritas parti-
cipan también en el cese de creci-
miento vegetativo y dormancia. En 
las perenes, la fase juvenil también 
suele ser más prolongada, pero ésta 
puede ser alterada al sobreexpresar 
genes de inducción floral o bien su-
primir a los genes represores. Como 
el estudio de la floración en árboles 
u otras plantas que tardan años en 
florear es prolongado, se empleó a 
Arabis alpina como modelo de estu-
dio describiendo el gen PERPETUAL 
FLOWERING 1 (PEP1). PEP1 es un 
factor transcripcional que reprime 
la floración conservando así me-
ristemos en estado vegetativo para 
un nuevo ciclo, la mutación de este 
gen (pep1) conlleva a una floración 
continua, fenómeno observado en 
algunas variedades de fresa y rosa 
(Wang et al., 2009, Albani et al., 
2012).
La floración en cultivos y plantas 
no modelo: ¿Qué factores son 
determinantes para la floración 
en los trópicos?
Los mecanismos anteriormen-
te descritos se han descrito en A. 
thaliana, así como en la mayoría 
de las gramíneas (Poaceae), princi-
palmente trigo, cebada y arroz; las 
cuales provienen o están adaptadas 
a latitudes entre los círculos polares 
y los trópicos (entre 30° y 50° latitud 
norte) con fotoperiodos tan varia-
bles a lo largo del año que llegan a 
20 horas luz en verano y seis horas 
en invierno. A diferencia de las an-
teriores, las plantas subtropicales se 
ubican entre 25° y el ecuador, por 
lo cual no experimentan inviernos 
severos, ni heladas durante sema-
nas o meses; así como la diferencia 
de horas luz entre los solsticios no 
es mayor a cuatro horas. ¿Para qué 
conservar entonces un mecanismo 
de floración a estos factores? ¿Qué 
función desempeñan entonces los 
genes involucrados en el control e 
inducción de la floración y bajo qué 
estímulos ambientales actúan?. Sri-
nivasan et al. (2012) transformaron 
el ciruelo (Prunus domestica) con 
el gen FT de Populus trichocarpa 
con lo cual obtuvieron un árbol 
que no entraba en dormancia aún 
expuesto a frío y capaz de florecer 
continuamente en condiciones de 
invernadero. Sin embargo se obser-
varon efectos pleitrópicos en la ar-
quitectura del árbol; además de que 
en campo, la floración se limitó a 
la primavera y otoño. También con 
respecto al florígeno, en aguacate 
(Persea americana) la disminución 
de la expresión del homólogo de 
FT (PaFT) después de la floración 
participa en el fenómeno conoci-
do como floración alterna; por el 
contrario altos niveles de FT pro-
mueven la floración (Ziv et al., 2014). 
Los autores Zhang et al. (2015) de-
mostraron mediante la clonación de 
los homólogos en durazno (Prunus 
persica) que la función y actividad 
de PpCO y PpFT es probablemente 
idéntica a A. thaliana al rescatar el 
fenotipo de las respectivas mutantes 
de esta última.
En Fragaria vesca, se presentan va-
riedades con floración temprana o 
perpetua. El gen homólogo FvTFL es 
el responsable de esta variabilidad 
puesto que su expresión está regu-
lada por el fotoperiodo inhibiendo 
la floración en días cortos; sin em-
bargo en las mutantes se pierde la 
represión de FT (Koskela et al., 2012) 
cuya actividad a su vez es favorecida 
con luz azul y roja lejana (Rantanen 
et al., 2014). Un fenómeno semejan-
te se produce en la rosa (Rosa sp.) 
en la cual el homólogo a TFL1, de-
nominado RoKSN al tener un retro-
transposon entre sus intrones, pier-
de su función y como resultado se 
da una floración continua en lugar 
de anual como en las variedades sil-
vestres (Iwata et al., 2012).
Las tecnologías de secuenciación 
masiva han coadyuvado a deter-
minar los genes involucrados en 
los mecanismos de floración. Em-
pleando secuenciación masiva pa-
ralela (MPSS) para determinar las 
diferencias entre un naranjo trifo-
liado (Poncirus trifoliata) silvestre 
y una variante natural precoz con 
floración temprana, se identifica-
ron cambios en los niveles de ex-
presión en más de 2700 genes; 
también se identificaron más de 
110 genes asociados a las vías de 
inducción de la floración (Zhang et 
al., 2011). Mediante una compara-
ción transcriptómica de cultivares 
de peonías (Paeonia suffruticosa) 
con la capacidad de reflorecer de 
aquellos que no lo hacían, Zhou et 
al. (2013) lograron determinar que 
la expresión de los genes homó-
logos PsCO, PsFT, PsVIN3 entre 
otros son los responsables del re-
florecimiento. De forma semejante 
el análisis transcriptómico de un 
cultivar de floración anual y uno 
de floración continua del ojo del 
dragón (Dimocarpus longan), que 
es árbol tropical del sureste asiáti-
co, identificó 107 genes asociados 
con la floración (Jia et al., 2014). 
Entre estos genes la expresión de 
los homólogos de SHORT VEGE-
TATIVE PHASE (SVP), GI, FKF1, ELF4 
está asociada a las diferencias en la 
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floración entre los cultivares. Por otra parte Kobayas-
hi et al. (2013) analizaron el fenómeno de la floración 
masiva anual en los trópicos para determinar los facto-
res que inducen esta floración global al unísono. Para 
ello realizaron un transcriptoma “ecológico” de Shorea 
beccariana a lo largo del año, describiendo cambios en 
la expresión durante la transición a la etapa reproductiva 
de genes homólgos como SbFT y SbSVP, pero también 
vastos cambios de expresión en genes de respuesta a 
estrés hídrico y metabolismo de la sacarosa. En resu-
men, todo lo anterior demuestra que las tecnologías de 
secuenciación son una herramienta que puede acele-
rar el conocimiento de procesos fisiológicos complejos 
y mutifactoriales como la floración en organismos de 
interés, así como sugiere que los genes de las vías de 
floración también desempeñan un papel importante en 
controlar la misma en plantas tropicales aunque con 
diferencias regulatorias, funcionales o de desarrollo.
CONCLUSIONES
Aún resta mucho por conocer respecto al control e 
inducción de la floración en plantas subtropicales y 
tropicales, en particular en México, centro de origen 
de muchas especies domesticadas y con una amplia 
biodiversidad así como ecosistemas. Entender los me-
canismos de floración de cultivos de importancia per-
mitirá apreciar y aprovechar la biodiversidad existente, 
así como económicamente tener una producción de 
frutos más prolongada o controlada con menor nece-
sidad de inductores químicos de floración. Determinar 
el papel de los genes involucrados en la floración, así 
como de la recepción de la luz y el ciclo circadiano en 
plantas y cultivos tropicales nos permitirá entender no 
solamente la genética subyacente en el control de la 
floración, sino los factores ambientales que la favore-
cen y el grado en el que participan. Mantener una visión 
crítica será crucial para no descartar ciertos procesos o 
genes y no sólo enfocarse a aquellos involucrados en 
las vías clásicas y efectoras como FT, TFL1 entre otros. 
En el ojo del dragón (D. longan) sorpresivamente son 
dos genes del ciclo circadiano, FKF1 y ELF4, los que 
potencialmente influyen en la diferencia entre los cul-
tivares. Los niveles de expresión de los homólogos a 
GI en arroz, maíz y cebada entre otros, se asocia con 
distintos tiempos de floración en variedades de estos 
cultivos (Mishra et al., 2015). Por otra parte los niveles 
de expresión de LATE ELONGATED HYPOCOTYL (LHY) 
y de ZEITLUPE (ZTL), el primero componente del ritmo 
circadiano y el segundo un receptor a luz azul asociado 
a unión y estabilización de proteínas, altera los ritmos 
de apertura de la flor y de emisión de volátiles en taba-
co (Nicotiana attenuata) (Yon et al., 2015). Por lo tanto 
en vez de modificar o seleccionar un solo gen que con-
lleva a un atributo deseado, será necesaria una visión 
holística del proceso de floración. Asimismo determinar 
los genes que particularmente afectan la floración en 
cada familia y/o género de plantas permitiría llevar a 
cabo una selección guiada de variedades o ecotipos 
según las características deseadas (floración temprana, 
tardía o intermedia) o bien que sean responsivos o no a 
ciertos estímulos ambientales.
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